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KOJI EKOFIZIOLO[KI ^IMBENICI UTJE^U 
NA REPRODUKCIJU [UMSKOGA DRVE]A 
I DA LI JE ONO U PRO[LOSTI RA\ALO SJEMENOM 
^E[]E I OBILNIJE?
WHICH ECOPHYSIOLOGICAL FACTORS INFLUENCE 
REPRODUCTION OF FOREST TREES AND WHETHER TREES 
PRODUCED SEED MORE FREQUANTLY AND ABUNDANTLY 
IN THE PAST?
SA@ETAK
U radu je raspravljeno o problematici definiranja i upotrebe termina „puni“ ili 
„obilan urod“ na temelju usporedbe strane i dome}e literature. Predstavljene su 
dosada{nje spoznaje o plodono{enju {umskoga drve}a u Hrvatskoj. Prikazan je 
utjecaj nekih ekofiziolo{kih ~imbenika na razvoj rasplodnih organa (cvjetova i 
plodova) {umskoga drve}a i predstavljene su dosada{nje spoznaje o mogu}em 
utjecaju klimatskih promjena (npr. sve u~estalija su{na razdoblja i pove}anje koli-
~ine CO2 u atmosferi) na rasplodni ciklus {umskoga drve}a. Naposljetku, obilan 
urod predstavljen je kao odre|ena evolucijska prednost koja je pojedinim vrstama 
osigurala opstanak sve do dana{njih dana.
Klju~ne rije~i: {umsko drve}e, plodono{enje, obilan urod `ira, masting, fizio-
lo{ki ~imbenici, klimatski ~imbenici.
UVOD
INTRODUCTION
Podataka o ekolo{kim ~imbenicima koji pokre}u fiziolo{ke procese odgovorne 
za uspje{an razvoj rasplodnih organa (cvjetova i plodova) {umskoga drve}a te poja-
1 Zavod za {umarsku genetiku, dendrologiju i botaniku, Sveu~ili{te u Zagrebu-[umarski fakultet, Sveto-
{imunska 23, HR-10000 Zagreb, Hrvatska.
2 Zavod za ure|ivanje {uma i {umarsku ekonomiku, Hrvatski {umarski institut, Cvjetno naselje 41, 
HR-10450 Jastrebarsko, Hrvatska.
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vu punoga uroda u {umskim sastojinama u doma}oj literaturi gotovo da uop}e 
nema. Izuzetak predstavljaju istra`ivanja koja su proveli Belamari} (2011) o utje-
caju stani{nih ~imbenika na urod hrasta crnike i Sever (2012) o utjecaju ekofizio-
lo{kih ~imbenika na razvoj rasplodnih organa hrasta lu`njaka. Ve}ina provedenih 
istra`ivanja i rasprava o problematici plodono{enja {umskoga drve}a od strane 
doma}ih istra`iva~a i stru~njaka odnosi se na posljedice izostanka uroda u kon-
tekstu ote`ane prirodne obnove {umskih sastojina (Kozarac 1886, 1887, Petra~i} 
1926, Panov 1950, Cviti} 1972, Mati} 1994, Miklo{ 1991, Mati} i dr. 1996, Peri} 
1999, Krej~i i Dubravac 2004, Posari} 2008, Ani} i Or{ani} 2009, Ostrogovi} i dr. 
2010, Or{ani} i dr. 2011).
Iz tog razloga smatramo da je va`no raspraviti o problematici reproduktivnog 
razvoja {umskoga drve}a s ekofiziolo{kog stanovi{tata i puni urod predstaviti kao 
odre|enu evolucijsku prednost koja je osigurala opstanak upravo onim vrstama 
koje se njime odlikuju sve do dana{njih dana.
PROBLEM DEFINIRANJA TERMINA PUNI UROD
PROBLEM OF DEFINING THE TERM OF MAST SEEDING
Punim ili obilnim urodom naziva se obilna i ujedna~ena produkcija velike koli-
~ine plodova u nepravilnim vremenskim intervalima na nekom ve}em geografskom 
podru~ju. U pravilu, to se doga|a samo jednom u nekoliko godina (tri ili vi{e godi-
na). U ostalim godinama, produkcija plodova je mala ili potpuno izostaje. Ovakav 
na~in plodono{enja svojstven je ve}ini vrsta {umskoga drve}a koje tvori sastojine 
umjerenoga i borealnoga vegetacijskog podru~ja, a pripada rodovima: Fagus, Quer-
cus, Fraxinus, Abies, Picea, Pinus, Pseudotsuga i dr. (Kelly 1994, Kelly i dr. 2001, 
Kelly i Sork 2002, Thomas i Packham 2007).
Vidakovi} (1983) navodi da od na{ega {umskoga drve}a samo manji broj vrsta 
plodonosi svake godine, a kod ve}ine ostalih vrsta postoji periodi~nost ili vremen-
ski turnus u plodono{enju. Taj turnus nije stalna veli~ina i ve}inom se kre}e unutar 
odre|enih granica, a ovisi o biolo{kim zna~ajkama vrste i uvjetima sredine u kojoj 
se {uma nalazi. Prema Vidakovi}u (1983) vremenski turnus punoga uroda na{ih 
najva`nijih vrsta {umskoga drve}a je sljede}i: 1 godina – vrbe, topole, bagrem, lipe; 
1-2 godine – jaseni, brijestovi, javori i breza; 2-3 godine – borovi, jela i crna joha; 
3-5 godina – obi~na smreka i hrast kitnjak; 5-10 godina – bukva i hrast lu`njak.
U stranoj literaturi za ovakav na~in plodono{enja upotrebljava se termin „ma-
sting“ ili „mast seeding“, prema engleskoj rije~i „mast“ {to zna~i `ir ili bukvica. 
Korijen rije~i „mast“ potje~e od staronjema~ke rije~i „maest“ kojom se nekada na-
zivala velika koli~ina plodova nakupljenih na tlu ispod stabala uzraslih na pa{njacima 
ili uz rub {ume, a slu`ila je kao hrana doma}im `ivotinjama (Kelly i Sork 2002).
U doma}oj literaturi s kraja 19. i po~etka 20. stolje}a u~estalo se upotrebljava 
termin „`irovina“ (Rado{evi} 1888, 1889, 1895a) {to je izravan prijevod stranoga 
termina „masting“. Tome svjedo~i Rado{evi} (1900) kada prevodi ~lanak o {umskoj 
`irovini i `iropa{i kojega je 1885. godine napisao nad{umar Pavao Stöger na 
njema~kom jeziku u ~asopisu {to ga izdaje Kranjsko-primorsko {umarsko dru{tvo. 
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Isto tako, termin „`irna“ ili „`irovna godina“ kojega spominje Petra~i} (1906) kada 
pi{e o {umskom sjemenju vjerojatno je istozna~nica stranoga termina „mast year“ 
kojim se ozna~ava godina u kojoj se pojavio obilan urod.
U doma}oj literaturi novijega datuma, naj~e{}e susre}emo termin „puni“ ili 
„obilan urod“ kojim se opisuje obilna produkcija sjemena. Terminima „puni urod“ 
ili„ obilan urod“ osim Vidakovi}a (1983) slu`e se Mati} i dr. (1996, 2001, 2003) 
prilikom rasprave o dinamici plodono{enja na{ih glavnih gospodarskih vrsta (hrast 
lu`njak, obi~na jela i obi~na bukva). Iz tog razloga, prilikom prijevoda stranih cita-
ta u svrhu pisanja ovoga ~lanka termini „masting“ i „mast seeding“ prevedeni su 
kao „puni urod“.
DOSADA[NJE SPOZNAJE O PUNOM URODU 
[UMSKOGA DRVE]A U HRVATSKOJ
PREVIOUS KNOWLEDGE ON THE MAST SEEDING OF FOREST TREES IN CROATIA
Najzna~ajnije vrste {umskoga drve}a koje tvore gospodarski va`ne sastojine u 
Hrvatskoj pripadaju ve} ranije navedenim rodovima koji se odlikuju pojavom pu-
noga uroda (Vidakovi} 1983). To dodatno potvr|uje Peru{i} (1917) svrstav{i hrast 
lu`njak u skupinu vrsta koje rode svake tre}e do pete godine. Za obi~nu bukvu 
Mati} i dr. (2003) prema [melkovoj (1996) navode da se puni urod bukve javlja u 
razli~itim intervalima, svake ~etvrte, {este, osme, pa i desete godine. Za obi~nu jelu 
Mati} i dr. (2001) spominju pojavu punoga uroda svake tre}e do osme godine.
Prema nekim autorima, izostanak punoga uroda kod hrasta lu`njaka postao je 
veliki problem tek u posljednjih nekoliko desetlje}a (Mati} i dr. 1996a, 1996b, Vida-
kovi} 1996). Me|utim, o tom problemu i njegovim posljedicama postoje raspra ve 
koje datiraju iz vremena samih po~etaka organiziranoga {umarstva u Hrvatskoj 
(Rado{evi} 1885, 1888, 1890, Kozarac 1886, 1887, Peru{i} 1917, Petra~i} 1926).
U novije vrijeme objavljena je nekolicina radova na temu plodono{enja i kvali-
tete `ira i to uglavnom hrasta lu`njaka (Star~evi} 1990, Miklo{ 1991, Harapin 
1993, Harapin i dr. 1996, Mati} i dr. 1996a, 1996b, Crnkovi} 2004, Grade~ki-
Po{tenjaki dr. 2011). Jedan rad vezan je uz problematiku plodono{enja hrasta crni-
ke (Belamari} 2011), dok za ostale vrste dostupnih podataka vjerojatno niti nema. 
Me|utim, postoje}a istra`ivanja nisu provedena kroz dovoljno dugi niz godina {to 
bi omogu}ilo pravi uvid u vremenski turnus pojave punoga uroda hrasta lu`njaka. 
Primjerice, u stranim istra`ivanjima kada se raspravlja o pojavi punoga uroda u 
obzir se uzimaju razdoblja od 1888. do 1988. (Piovesan i Adams 2001), od 1800. 
do 2001. (Hilton i Packham 2003), od 1948. do 2004. (Askeyev i dr. 2005), od 
1687. do 2006. (Övergaard i dr. 2007). Panov (1950) upozorava kako je u biv{oj 
Jugoslaviji pa tako i u Hrvatskoj nu`no uspostaviti monitoringa fruktifikacije 
{umskoga drve}a po uzoru na Njema~ku i Rusiju. S obzirom da je u doma}oj lite-
raturi gotovo nemogu}e prona}i podatke o urodu {umaskoga drve}a kroz du`i niz 
godina, monitoring fruktifikacije {umskoga drve}a u Hrvatskoj vjerojatno nikada 
nije niti uspostavljen ili prikupljeni podaci nikada nisu objavljeni.
178
Sever K., [kvorc @., Krstono{i} D., Ostrogovi} M. Z., Franji} J. 2013. Koji ekofiziolo{ki ~imbenici…
Radovi (Hrvat. {umar. inst.) 45 (2): 175–194
Mati} i dr. (1996a, 1996b) raspravljaju o periodicitetu i koli~ini uroda hrasta 
lu`njaka pra}enoga od 1976. do 1995. odnosno, od 1969. do 1994. godine. To 
predstavlja dosad najdu`e razdoblje u kojemu je pra}en urod hrasta lu`njaka u Hr-
vatskoj. Rezultati i zaklju~ci tih istra`ivanja ukazuju da je u novije vrijeme, u odno-
su na nekada, urod hrasta lu`njaka slabiji i rje|i. Me|utim, te rezultate i zaklju~ke 
treba uzeti s „rezervom“. Razlog tome krije se u ~injenici da su koli~ina i periodici-
tet uroda u navedenim istra`ivanjima za razdoblje od 1969. do 1994. godine 
utvr|eni na temelju koli~ine otkupljenoga `ira od strane {umarija, {umskih gospo-
darstava i/ili uprava {uma podru`nica. Taj `ir vjerojatno je sakupljalo lokalno 
stanovni{tvo mimo neke od standardnih znanstvenoistra`iva~kih metoda. Problem 
dono{enja zaklju~aka na temelju tako prikupljenih podataka ogleda se u sljede}em 
citatu, kojega donosi Miklo{ (1991): „Doga|a se ipak da u rodnim godinama zna-
tan dio `ira ostaje u {umi. Koliko }e se pojedinih godina sakupiti, to ovisi i o raznim 
drugim okolnostima. Tako npr. ~itamo u listu „Slavonska {uma“, br. 256 od 26. 
sije~nja 1990. da je u sjemenskim sastojinama Jasenova~a, Klju~evac i Zverinjak, na 
podru~ju OOUR-a uzgoja i za{tite {uma Podravska Slatina, u jesen 1989. godine 
sakupljeno 13,5 tona `ira i da bi koli~ine bile vjerojatno i ve}e da je cijena bila na 
vrijeme utvr|ena. Ili drugi primjer: prema usmenom saop}enju ing. Jure{e, na 
podru~ju [umskog gospodarstva „Hrast“ Vinkovci, sakupljeno je u jesen 1990. god. 
oko 20 vagona `ira, a otprilike polovica te koli~ine ostala je u {umi, jer nije bilo 
potrebe za daljnjim sakupljanjem“.
U vrijeme samih po~etaka organiziranoga {umarstva u Hrvatskoj problematika 
izostanka uroda {umskoga drve}a, a posebno hrasta lu`njaka, nije bila aktualna 
samo sa stanovi{ta problematike pomla|ivanja lu`njakovih sastojina (Kozarac 
1886, Rado{evi} 1890, Petra~i} 1906, 1926) ve} i sa stanovi{ta svinjogojstva 
Slika 1. Fenotipski izgled stabala uzraslih uz rub napu{tenoga pa{njaka koji otprilike odgovara opisu stabala 
uzraslih u sastojini u kojoj je Peru{i} (1917) proveo svoje istra`ivanje (prikaz A). Fenotipski izgled stabala 
uzraslih u gospodarskoj sastojini staroj oko 120 godina koji vjerojatno odgovara izgledu stabala u sastojini 
u kojoj su Mati} i dr. (1996a, 1996b) proveli svoje i stra`ivanje (prikaz B).
Figure 1 Phenotype oftrees that grow along the edge of an abandoned pasture, which roughly corresponds to 
the description of the trees in the stand investigated by Peru{i} (1917) (Figure A). Phenotype of trees that 
grow in the managed forest stand in the age of 120 years, likely correspond to trees in the stand where Mati} 
i dr. (1996a, 1996b) conducted their research (Figure B)
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(`irenja svinja) i ubiranja naknade za ̀ irovinu od lokalnoga stanovni{tva (Rado{evi} 
1885, 1886, 1888, 1889, 1895b, 1900, Peru{i} 1917). S obzirom da se u ono vrije-
me punom urodu pridavala podjednaka pa`nja, kako zbog obnove {umskih sastoji-
na tako i zbog prihoda od naknade za `irovinu, va`no je uzeti u obzir kontekst u 
kojemu se tada pisalo o urodu hrasta lu`njaka.
S obzirom na sve {to je do sada navedeno, u daljnjem tekstu ukazujemo na rizik 
mogu}ega dono{enja krivih zaklju~aka o plodono{enju {umskoga drve}a na temelju 
usporedbe podataka o koli~ini i periodicitetu uroda nekada i danas. Primjerice, 
Mati} i dr. (1996a, 1996b) uspore|uju vlastite podatke o koli~ini uroda i kakvo}i 
`ira prikupljane od 1976. do 1995. godine u gospodarskoj sastojini hrasta lu`njaka 
staroj 147 godina s podacima koje su iznijeli Rado{evi} (1888) i Peru{i} (1917). Pri 
tom je zanemarena ~injenica da je Peru{i} (1917) svoje istra`ivanje proveo u {umi 
„`irovnja~i“ vrlo rijetkoga i isprekidanoga sklopa, koja je obrasla stablima hrasta 
lu`njaka „poljskoga tipa“. Ta stabla odlikuju se kratkim deblom i velikom kro{njom 
(slika 1). Sastojine obrasle takvim stablima u Peru{i}evo vrijeme slu`ile su za ispa{u 
Slika 2. Fotografija stabla na osami u neposrednoj blizini „nove“ zgrade [umarskog fakulteta snimljena 
krajem rujna 2009. godine (prikaz A). Tlo prekriveno `irom ispod istoga stabla (prikaz B) ukazuje kako je 
ono 2009.godine urodilo velikom koli~inom `ira. Iste godine u gospodarskim sastojinama urod je bio 
izuzetno slab. Primjerice,na podru~ju Spa~ve 2009. godine hrast lu`njak je urodio sa svega 4,5 kg `ira po ha 
(neobjavljeni podaci).
Figure 2 Photo ofthe solitary tree near the „new building of the Faculty of forestry photographed at the end 
of September 2009. The ground covered with acorn under the same tree indicate that a massive production 
of acorns in the year 2009. In the same year, the managed stands produced extremely small amount of 
acorns. For example, oak stands in Spa~va produced only 4,5 kg of acorns per ha in the year 2009 
(unpublished data)
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i `irovanje doma}ih `ivotinja, upravo iz razloga jer su se odlikovale obilnijim i 
~e{}im urodima u odnosu na sklopljene sastojine.
S obzirom na razli~ito stanje sklopa u sastojinama koje su uspore|ivali Mati} i 
dr. (1996a, 1996b) zasigurno je bilo razlike u ekolo{kim uvjetima. Upravo ekolo{ki 
uvjeti imaju va`nu ulogu u razvoju rasplodnih organa (cvjetova i plodova) hrasta 
lu`njaka. Iz tog razloga usporedba uroda nekada i danas koju su proveli Mati} i dr. 
(1996a, 1996b) na temelju ~ega je zaklju~eno da je hrast lu`njak nekada ~e{}e i 
obilnije ra|ao `irom vjerojatno nije opravdana. [tovi{e, Petra~i} (1926) u ~lanku 
pod naslovom „Pomla|ivanje na{ih hrastovih {uma je u opasnosti“ navodi sljede}e: 
„Starih hrastovih {uma koje ~e{}e rode `irom, nestaje brzo i mi ih danas imamo ve} 
vrlo malo, jer ih nemilosrdno sije~emo uslijed zahtjeva raznih interesenata. Mladih 
pribli`no dozrelih {uma imademo malo, no te jer su SKLOPLJENE, rode `irom sla-
bo ili rijetko, n. pr. potpun urod u petrinjskoj {umi Kotar nije bio od godine 1912., 
dakle ve} punih 13 godina“. Ovaj citat ukazuje da je problem izostanka uroda u 
sastojinama kojima se u ono vrijeme gospodarilo (po~etkom pro{log stolje}a) s 
 ciljem pridobivanja kvalitetnih trupaca tako|er bio itekako prisutan. S druge stra-
ne, danas, promatraju}i stabla na osami (tj. solitere) koja su udaljena svega neko-
liko desetaka ili stotina metara od gospodarskih „sklopljenih“ sastojina mo`emo 
jasno uo~iti da takva stabla ~e{}e i obilnije plodonose u odnosu na ona koja su 
uzrasla u sastojini.
Prema svemu sude}i, danas kao i nekada doga|a se gotovo isto, stabla uzrasla 
u sklopljenim gospodarskim sastojinama plodonose rje|e, a ona uzrasla u sastojina-
ma rje|ega sklopa kao i stabla uzrasla na osami ~e{}e i obilnije (slika2). Tome u 
prilog idu i ~lanci starijega datuma koje su pisali Rado{evi} (1888), Peru{i} (1917) 
i Petra~i} (1926).
EKOFIZIOLO[KI ^IMBENICI I REPRODUKTIVNI RAZVOJ 
[UMSKOGA DRVE]A
ECOPHISIOLOGICAL FACTORS AND REPRODUCTIVE DEVELOPMENT 
OF FOREST TREES
Radi lak{ega razumijevanja ekofiziolo{kih procesa pod ~ijom se kontrolom 
odvija razvoj rasplodnih organa {umskoga drve}a sistematski se navodi njihov slijed 
i faze razvoja:
1. zametanje cvjetova,
2. diferencijacija cvjetnih struktura,
 a)  u meristemskom stani~ju unutar pupa neposredno nakon zametanja 
cvjetnih struktura,
 b)  nakon otvaranja pupova i pojave cvjetova {to se odvija u kro{nji stabla,
3. opra{ivanje i oplodnja,
4. razvoj i dozrijevanje plodova.
Svaka od navedenih faza odvija se pod utjecajem specifi~ne interakcije fizio-
lo{kih procesa unutar biljnoga organizma koje pokre}u, i u odre|enoj mjeri kon-
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troliraju, klimatski ~imbenici (Boavida i dr. 1999, Kelly i Sork 2002, Zhang i Fer-
nando 2005, Prewein i dr. 2006). Osnovni fiziolo{ki procesi koji su uklju~eni u 
razvoj rasplodnih organa {umskoga drve}a su hormonalna kontrola, mineralna 
ishrana i metabolizam ugljikohidrata (Singh i Kumar 1986, Hoch 2005, Wlcroft 
2004, Prewein i dr. 2006, Han i dr. 2008).
To~an mehanizam interaktivnoga djelovanja fiziolo{kih procesa i vremenskih 
prilika na zametanje i diferencijaciju cvjetova jo{ uvijek nije sasvim razja{njen 
(Owens 1995, Cecich 1997, Kelly i Sork 2002). Osnovno ograni~enje intenzivnije-
ga prou~avanja i boljega razumijevanja te interakcije predstavlja ~injenica kako se 
zametanje i diferencijacija cvjetnih struktura unutar pupova odvija znatno ranije 
nego {to se pojave cvjetovi. Iz tog razloga prou~avanje procesa zametanja i diferen-
cijacije cvjetnih pupova mogu}e je provesti samo pra}enjem anatomskih promjena 
u meristemu pupova. Takva istra`ivanja dodatno su ograni~ena ~injenicom kako se 
fiziolo{ke i biokemijske promjene odgovorne za zametanje cvjetnih struktura unu-
Slika 3. Vremenski slijed razvoja rasplodnih organa hrasta lu`njaka
Figure 3 Temporal development of reproductive organs in Pedunculate oak
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tar pupa odvijaju prije nego anatomske promjene postanu vidljive (Owens i Blake 
1985). Me|utim, u ve}ini slu~ajeva zametanje i diferencijacija cvjetnih pupova 
odvija se istovremeno kada i izdu`ivanje izbojaka te razvoj vegetativnih pupova 
(slika 3). To u odre|enoj mjeri olak{ava prou~avanje interaktivnoga utjecaja 
fiziolo{kih procesa i vremenskih prilika na zametanje i diferencijaciju cvjetnih pu-
pova (Harison i Slee 1991, Ashton i dr. 1988). Unato~ navedenim ograni~enjima 
pretpostavlja se kako na zametanje i diferencijaciju cvjetnih pupova utje~u niske 
no}ne temperature zraka tijekom proljetnih mjeseci (Kon i Noda 2007), istovreme-
ni utjecaj visokih temperatura zraka i male koli~ine oborina tijekom ljetnih mjeseci 
(Piovesan i Adams 2001) i/ili samo povi{ene temperature zraka, bez obzira na 
koli~inu oborina (Drobyshev i dr. 2010). Od fiziolo{kih procesa na zametanje 
cvjetnih pupova uvelike utje~e hormonalna kontrola (Singh i Kumar 1986) i konku-
rentski odnos prema du{i~nim hranivima izme|u plodova u fazi razvoja i pupova u 
~ijem se meristemu za to vrijeme odvija zametanje i diferencijacija cvjetnih struktu-
ra (Han i dr. 2008).
Trenutak kada zapo~inje otvaranje pupova i pojava cvjetova (cvjetanje) kod 
{umskoga drve}a u prvom je redu posljedica selekcijskoga pritiska uvjetovanoga 
ekolo{kim ~imbenicima. Na primjeru hrasta lu`njaka Askeyev i dr. (2005) rasprav-
ljaju o ~injenici kako je po~etak listanja hrasta lu`njaka u razli~itim dijelovima nje-
gova areala posljedica selekcijskoga pritiska uvjetovanoga pojavom kasnih proljet-
nih mrazeva. Pri tome spominju i sna`nu genetsku kontrolu prilikom odgovora 
hrasta lu`njaka na optimalne temperature koje su okida~ za pokretanje mehanizma 
otvaranja pupova. U posljednje vrijeme sve je vi{e rasprava o utjecaju porasta tem-
perature zraka na listanje i cvjetanje {umskoga drve}a (Chuine 2000, Kramer i dr. 
2000, Vitasse i dr. 2009). Prema Vitasse i dr. (2009) danas u odnosu na razdoblje 
od prije 40-ak godina dolazi do ranijega listanja i cvjetanja {umskoga drve}a u 
umjerenom vegetacijskom podru~ju {to pove}ava rizik od nepovoljnoga utjecaja 
kasnih proljetnih mrazeva. To potvr|uju istra`ivanja koja su proveli Garcia-Mozo i 
dr. (2001) gdje su utvrdili potpuno propadanje cvjetova i izostanak polinacije hra-
sta plutnjaka uslijed pojave mraza u godini preuranjenoga cvjetanja. U pupovima 
ranolistaju}ih i kasnolistaju}ih provenijencija obi~noga jasena za vrijeme otvaranja 
pupova utvr|ena je zna~ajna razlika u koncentraciji odre|enih metabolita, {to se 
povezuje s fiziolo{kim prilagodbama odgovornima za po~etak otvaranja pupova 
(Jouve i dr. 2007).
Fiziolo{ki i biokemijski ~imbenici koji imaju presudan utjecaj na uspjeh opra-
{ivanja {umskoga drve}a uglavnom su ograni~eni na razdoblje razvoja mu{koga i 
`enskoga gametofita. Primjerice, kod hrasta lu`njaka mejoza se kao sastavni dio 
mikrosporogeneze odvija za vrijeme otvaranja cvjetnih pupova (Jovanovi} i Tuco-
vi} 1975), (slika 4). Fiziolo{ki procesi koji se u tom trenutku odvijaju u polenovni-
cama mu{kih cvjetova od izuzetnoga su zna~enja za uspjeh polinacije i oplodnje. To 
su u prvom redu sinteza lipidnih supstanci koje {tite polen od isu{ivanja nakon {to 
napusti polenovnice i sinteza proteina neophodnih za uspje{no klijanje polena i rast 
polenove mje{inice nakon prianjanja polena na nju{ku tu~ka `enskoga cvijeta 
(Schrauwen i dr. 1996). Navedeni procesi mogu biti negativno utjecani su{nim i 
temperaturnim stresom {to u kona~nici rezultira produkcijom potpuno sterilnoga 
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polena ili polena s vrlo lo{im postotkom klijanja (Sever 2012). Prema Schüler i dr. 
(2005) izlaganje lu`njakova polena sun~evom zra~enju nakon {to napusti polenov-
nice izaziva drasti~an pad njegove vijabilnosti, {to u kona~nici mo`e negativno utje-
cati na uspjeh oplodnje.
Tu~ak `enskoga cvijeta predstavlja stani~je koje pru`a za{titu i osigurava ishra-
nu `enskom gametofitu tijekom njegova razvoja te mu{kom gametofitu (polenu) 
nakon njegova prianjanja na nju{ku tu~ka, klijanja i prora{tanja polenove mje{inice 
prema jajnoj stanici. Iz tog razloga, uspjeh polinacije i oplodnje uvelike ovisi i o 
zna~ajkama `enskog cvijeta. Receptivnost `enskoga cvijeta podrazumijeva sposob-
nost sakupljanja polena na nju{ci tu~ka u odre|enom vremenskom razdoblju koji 
ondje mo`e neometano zapo~eti s klijanjem i prora{tanjem polenove mje{inice kroz 
vrat tu~ka. Du`ina trajanja receptivnosti uvelike ovisi o meteorolo{kim prilikama 
(Franji} i dr. 2011) (slika 5). Prema Hedhly i dr. (2003) receptivnost `enskih cvje-
tova trajat }e du`e pod utjecajem ni`ih (oko 10 °C) nego vi{ih (oko 20 °C) tempe-
ratura zraka. Visoke temperature zraka negativno utje~u na izlu~ivanje eksudata 
zbog ~ega dolazi do prekomjernog isu{ivanja povr{inskog dijela nju{ke tu~ka. Na 
taj na~in se skra}uje vremensko razdoblje u kojem se polen ondje mo`e sakupljati 
(Srinivasan i dr. 1999).
Kada govorimo o procesu oplodnje kod {umskoga drve}a bitno je napomenuti 
kako se ve}ina listopadnoga {umskog drve}a umjerenoga vegetacijskog podru~ja 
odlikuje odgo|enom oplodnjom. To zna~i da se proces oplodnje odvija nakon po-
Slika 4. Trenutak kada nastupa mejoza maj~inskih stanica polena predstavlja zavr{nu fazu razvoja polenovih 
zrnaca {to se kod hrasta lu`njaka odvija za vrijeme otvaranja pupova i po~etka izdu`ivanja mu{kih resa.
Figure 4 The moment of the onset of meiosis of pollen mother cells is the final phase of pollen grains 
development which in the Pedunculate oak takes place during the opening of buds and beginning of male 
catkins elongation
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linacije u razdoblju od ~etiri dana do jedne godine. To je davno utvr|eno za veliki 
broj vrsta iz reda Fagales (Benson 1894) kamo pripada i dobar dio listopadnih vrsta 
na{ih {uma (svi hrastovi i obi~na bukva). Kod navedenih vrsta za vrijeme polinacije 
`enski cvijet jo{ uvijek nije potpuno funkcionalan, razvijeni su samo nju{ka tu~ka 
na kojoj se sakuplja polen i vrat kroz koji prora{ta polenova mje{inica nakon 
klijanja. Plodnica se razvija nakon {to polen dospije na nju{ku tu~ka, proklije i po-
lenovom mje{inicom proraste kroz vrat tu~ka do mjesta gdje se vrat spaja s budu}om 
plodnicom. O na~inu i dinamici prora{tanja polenove mje{inice kroz vrat tu~ka na 
primjeru hrasta plutnjaka i japanske bukve pi{u Boavida i dr. (1999) te Sogo i Tobe 
(2006). Kod hrasta lu`njaka polenove mje{inice nakon prora{tanja kroz vrat tu~ka 
do mjesta gdje se vrat spaja s plodnicom miruju oko {est do sedam tjedana, sve dok 
se plodnica ne formira, odnosno dok jajna stanica ne bude spremna za oplodnju 
(Jovanovi} i Tucovi} 1975).
Izravan utjecaj okoli{nih ~imbenika na sam proces oplodnje kod {umskoga 
drve}a koje se odlikuje odgo|enom oplodnjom prili~no je slabo istra`en. Mogu}i 
razlog slabe istra`enosti vjerojatno le`i u ~injenici kako je te{ko razlu~iti utjecaj 
okoli{nih ~imbenika na pojedine segmente oplodnje (klijanje polena, rast polenove 
mje{inice, interakcija polen-stani~je tu~ka i dr.) koji se odvijaju nakon prianjanja 
polena na nju{ku tu~ka. Vrlo je malo podataka u literaturi koji ukazuju na izravan 
utjecaj okoli{nih ~imbenika na sam proces oplodnje (spajanje mu{koga i `enskoga 
gametofita). Me|utim, kod kultiviranih entomofilnih vrsta kao {to su jabuke, 
kru{ke, breskve, marelice i dr. mogu}e je primijeniti tzv. koncept „efektivnoga 
razdoblja polinacije” (engl. Effective polination period) pomo}u kojega se posti`u 
Slika 5. @enski cvat hrasta lu`njaka nakon prekida receptivnosti usljed nepovoljnoga djelovanja visoke 
temperature i niske relativne vla`nosti zraka.
Figure 5 Female flower of Pedunculate oak after termination of receptivity due to the negative effects of high 
air temperatures and low relative humidity
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dobri predikcijski rezultati s obzirom na koli~inu uroda. To je mogu}e, zahvaljuju}i 
preciznom bilje`enju vanjskih ~imbenika (vremenske prilike ili prisutnost opra{iva~a) 
za vrijeme polinacije i oplodnje (Sanzol i Herrero 2001). U suprotnom, uspore|uju}i 
posebno okoli{ne ~imbenike za vrijeme polinacije, a posebno za vrijeme oplodnje 
te{ko je utvrditi vezu s koli~inom uroda u bilo kojem slu~aju (Sanzol i Herrero 
2001). Na `alost, uspje{na primjena ovoga koncepta mogu}a je samo kod vrsta ~ija 
se oplodnja odvija svega nekoliko dana nakon polinacije (uglavnom entomofilne 
vrste). Kod vrsta koje se odlikuju odgo|enom oplodnjom gdje se plodnica razvija 
tijekom sljede}ih mjesec dana ili ~ak godinu dana nakon opra{ivanja ovaj je kon-
cept vjerojatno ne primjenjiv.
U starijoj literaturi navodi se kako je razvoj `enskih cvjetova manje podlo`an 
utjecaju okoli{noga stresa u odnosu na mu{ke cvjetove. Primjerice, Minina (1954) 
navodi kako niske temperature zraka ne utje~u negativno na cvjetanje hrasta 
lu`njaka, ve} samo usporavaju i odga|aju razvoj `enskih cvjetova, ali ne utje~u na 
smanjenje njihova broja. Me|utim, novija istra`ivanja ukazuju na suprotno. Primje-
rice Hendhly (2011) navodi dokaze kako temperaturni stres izazvan bilo visokim 
ili niskim temperaturama mo`e izazvati nepravilnosti prilikom razvoja plodnice {to 
u kona~nici umanjuje koli~inu uroda.
Glavni fiziolo{ki procesi tijekom razvoja i dozrijevanja plodova ogledaju se u 
opskrbljivanju plodova s prijeko potrebnim ugljikohidratima. Hoch (2005) pi{e o 
uspjehu dozrijevanja plodova obi~noga graba, velelisne lipe i obi~ne bukve ovisno 
o izvoru ugljikohidrata (npr. trenutna fotosintetska aktivnost ili uskladi{tena hrani-
va u obliku {kroba). Prema Hoch (2005) nema sasvim jasnoga odgovora na pitanje: 
Iz kojih se izvora crpe hraniva prilikom razvoja plodova? U slu~aju mogu}e pojave 
okoli{noga stresa koji izaziva djelomi~nu ili potpunu defolijaciju, {to umanjuje in-
tenzitet fotosinteze, dolazi do normalnoga razvoja plodova zahvaljuju}i njihovu 
snabdijevanju s rezervnim hranivima. Isto tako, ako iz nekoga razloga do|e do 
nemogu}nosti kori{tenja rezervnoga hraniva plodovi normalno zavr{avaju svoj 
razvoj zahvaljuju}i hranivima proizvedenim trenutnom fotosintetskom aktivno{}u. 
Wlcroft (2004) dolazi do sli~nih rezultata gdje je utvrdio kako su izbojci na kojima 
se razvijaju plodovi vjerojatno potpuno autonomni s obzirom na hraniva potrebna 
za uspje{an razvoj plodova samo u slu~aju kada biljka nije pod utjecajem stresa. U 
tom slu~aju plodovi se snabdijevaju isklju~ivo ugljikohidratima proizvedenim foto-
sintezom u li{}u koje se nalazi u blizini plodova. U stresnim uvjetima hraniva 
proizvedena u listovima izbojaka koji ne nose plodove bivaju premje{tena u izbojke 
s plodovima i na taj na~in doprinose njihovu neometanom razvoju. Kod mediteran-
skih hrastova (Quercus ilex, Quercus faginea) tako|er je utvr|eno kako se plodovi 
u fazi razvoja i dozrijevanja snabdijevaju ugljikohidratima proizvedenim uglavnom 
fotosintetskom aktivno{}u. Kod istih vrsta utvr|eno je i zna~ajno premje{tanje 
du{ika iz listova u plodove prilikom njihova dozrijevanja, {to nije utvr|eno za 
{krob, nestrukturne ugljikohidrate i otopljene {e}ere (Alla i dr. 2011).
Prewein i dr. (2006) istra`uju dinamiku fitohormona i koncentraciju ugljiko-
hidrata u `iru hrasta lu`njaka tijekom razvoja, pri ~emu je utvr|eno kako razvoj 
embrija uvelike ovisi o razini fitohormona (auksina i apscizinske kiseline) i vodnom 
statusu koji se zna~ajno mijenjaju s obzirom na razvojni stadij ploda.
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Od klimatskih prilika koje negativno utje~u na razvoj plodova i njihovo dozrije-
vanje isti~emo jedino ekstremno visoke temperature i ekstremnu su{u te pojavu 
tu~e tijekom ljetnih mjeseci (Cecich 1997).
OKOLI[NI ^IMBENICI I PUNI UROD
ENVIRONMENTAL FACTORS AND MAST SEEDING
Rezultati istra`ivanja provedenoga na vrstama iz roda Fagus na podru~ju Euro-
pe (Fagus sylvatica L.) i Sjeverne Amerike (Fagus grandifolia Ehrh.), ukazuju da 
puni urod uvelike ovisi o meteorolo{kim prilikama u godinama koje mu prethode 
(Piovesan i Adams 2001, Övergaard i dr. 2007, Drobyshev i dr. 2010).
Godini u kojoj dolazi do punoga uroda obi~ne bukve prethodi godina s viso-
kim ljetnim temperaturama zraka i malom koli~inom oborina (su{na godina), a toj 
godini prethodi godina s ljetnim temperaturama ispod vi{egodi{njega prosjeka te 
iznadprosje~nom koli~inom oborina (vla`na godina), (Piovesan i Adams 2001).
U vla`nim godinama dolazi do intenziviranja fotosintetske aktivnosti i pro-
dukcije velikih koli~ina hraniva, koja se tada za vegetativni rast tro{e u manjoj 
mjeri nego obi~no. To se doga|a zahvaljuju}i smanjenoj evapotranspiraciji {to po-
goduje razvoju korjenova sustava i odr`avanju strukture sitnoga korjenja (u vla`nim 
godinama nema potrebe za dodatnim ulaganjem hraniva nu`noga za odr`avanje 
vitalnosti korijenovoga sustava) (Drobyshev i dr. 2010). U tom slu~aju ve}ina 
prizvedenog hraniva pohranjuje se u parenhimska stani~ja korijena, debla, starijih 
grana i izbojaka. Uz to, vla`nije i hladnije vremenske prilike kod obi~ne bukve po-
voljno djeluju na formiranje ve}ega broja vr{nih meristema (Gruber 2001). Ukoliko 
sljede}e godine tijekom ljetnih mjeseci (godinu dana prije pojave obilnoga uroda) 
do|e do su{noga stresa izazvanoga nedostatkom oborina i visokim temperaturama 
zraka velika koli~ina uskladi{tenih hraniva iz prethodne godine ostaje neutro{ena. 
U tom slu~aju, unutar stabla dolazi do pokretanja biokemijskih, fiziolo{kih i 
morfolo{kih procesa koji su uklju~eni u proces zametanja i diferencijacije cvjetova 
(Owens 1995, Kon i Noda 2007). Takva interakcija spomenutih procesa unutar 
biljke i slijed meteorolo{kih prilika rezultira pojavom velikoga broja cvjetova u 
proljetnim mjesecima sljede}e godine. A ako uz to i oplodnja uspje{no protekne, 
puni urod sasvim je izvjestan.
Na sli~an na~in mogu se interpretirati rezultati istra`ivanja punoga uroda kod 
obi~ne bukve do kojih su do{li Matthews (1955) te Hilton i Packham (1997). Sli~an 
odnos izme|u punoga uroda i klimatskih prilika utvr|en je za hrast lu`njak (Askeyev 
i dr. 2005) te za nekoliko vrsta sjevernoameri~kih hrastova (Sork i Bramble 1993, 
Koenig i dr. 2010).
U prilog pozitivnom uzajamnom odnosu su{noga stresa i pojave punoga uroda 
kod obi~ne bukve idu i rezultati istra`ivanja koje su proveli Övergaard i dr. (2007). 
Prema njihovim rezultatima u posljednjih 30-ak godina razdoblje izme|u pojave 
dvaju punih uroda se smanjilo u odnosu na razdoblje od 1687. do 1964. godine. U 
posljednjih 30 godina puni urod obi~ne bukve u prosjeku se pojavljuje svake 2,5 
godine dok se ranije u prosjeku pojavljivao svake pete godine. Do sli~nih rezultata 
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do{li su mnogi europski istra`iva~i koji su utvrdili kako se interval izme|u dvaju 
punih uroda obi~ne bukve u posljednjih 100 godina smanjio s 5 na 4,3 godine na 
podru~ju Danske (Jenni 1987), sa 5,8 godina izme|u 1953. i 1976. na 3,2 godine 
izme|u 1990. i 2006. u Engleskoj (Perrins 1966, Gurnel 1993, Packham i Hilton 
2002, Hilton i Packham 1993), sa 3,8 godina izme|u 1940. i 1970. na 2,6 godina 
izme|u 1974. i 1995. u Nizozemskoj (La Bastide i Van Vredenbruck 1970, Hilton 
i Packham 1993) te sa 8 godina izme|u 1869. i 1909. na 2,8 godina izme|u 1987. 
i 2004. u sjevernoj Njema~koj (Hase 1985, Jenni 1987, Lange 1995, Schmidt 
2006).
Mogu}e obja{njenje sve ~e{}ega i obilnijega uroda obi~ne bukve u posljednjih 
nekoliko desetlje}a na podru~ju Europe ogleda se u promjeni klimatskih prilika tj. 
sve u~estalijim pojavama su{noga stresa tijekom ljetnih mjeseci i pove}anim depo-
zicijama du{ika (Westling prema Drobyshev i dr. 2010). U prilog sve ~e{}oj pojavi 
punoga uroda obi~ne bukve u posljednje vrijeme ide i ~injenica kako se u posljed-
njih 70-ak godina koncentracija CO2 u atmosferi konstantno pove}ava {to ujedno 
pove}ava i neto produktivnost {umskih ekosustava (Brown 2002) {to pozitivno 
utje~e na rast sitnoga korijenja kod {umskoga drve}a (Norby i dr. 2004). Prema 
tome, pove}ana koncentracija atmosferskoga ugljika prema svemu sude}i ubla`ava 
negativan utjecaj su{noga stresa te olak{ava odr`avanje strukture sitnoga korijenja, 
a samim time omogu}ava {umskom drve}u ulaganje ve}e koli~ine hraniva za potre-
be reproduktivnoga razvoja.
EVOLUCIJSKA EKOLOGIJA I PUNI UROD
EVOLUTIONARY ECOLOGY AND MAST SEEDING
Piovesan i Adams (2005) na primjeru vrsta iz porodice Fagaceae (rodovi Fagus 
i Nothofagus) poku{avaju razjasniti pojavu punoga uroda kod vrsta iz umjerenoga 
vegetacijskog podru~ja u svjetlu evolucijske ekologije. Cilj rada bio je predstaviti 
hipotezu „okoli{ne predvidljivosti“ (engl. environmental prediction hypothesis) kao 
posljedicu selekcijskoga pritiska uvjetovanoga okoli{nim ~imbenicima tijekom evo-
lucije {umskoga drve}a {to je ~vrsto povezano s dinamikom {umskih sastojina (re-
generacija, odumiranje i dr.). Navedena hipoteza potvr|ena je na primjeru tropskih 
{umskih ekosustava gdje tropske oluje i/ili {umski po`ari koji se pojavljuju u vi{e-
manje pravilnim vremenskim intervalima koincidiraju sa zametanjem i diferencija-
cijom velikoga broja cvjetova te ujedno osiguravaju optimalne uvjete na tlu i u tlu 
za klijanje sjemena nakon njegova dozrijevanja i opadanja na tlo (Curran i dr. 1999, 
Wright i dr. 1999). Primjenjivost ove hipoteze na {umske ekosustave umjerenoga 
vegetacijskog podru~ja zasad je potrebno potvrditi rezultatima terenskih istra`i-
vanja te primjenom odgovaraju}ih modela. Hipoteza „okoli{ne predvidljivosti“ u 
sastojinama umjerenoga vegetacijskog podru~ja oslanja se na to da na su{ni stres (ili 
drugi suboptimalni uvjeti za vegetativni rast) koji se pojavi jedne godine stabla 
sljede}e godine odgovaraju punim urodom. Uslijed pojave su{e dolazi i do pro-
padanja odre|enoga broja stabala te stvaranja povoljnijih okoli{nih uvjeta u pri-
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zemnom sloju (vi{e svjetla na {umskom tlu) za klijanje sjemena i razvoj pomlatka 
onih stabala koja su pre`ivjela stresno razdoblje. Na taj na~in pojavom punoga 
uroda u najpovoljnijem trenutku {umsko drve}e neposredno utje~e na sudbinu 
 svoga potomstva. To se ogleda u ve}em stupnju pre`ivljavanja i boljoj vitalnosti 
pomlatka tijekom prvih godina ̀ ivota (Thomas i Packham 2007). Stoga, istra`ivanje 
pojave punoga uroda prema navedenim autorima zahtjeva multidisciplinaran pri-
stup. To uklju~uje istra`ivanje ekofiziolo{kih zna~ajki stabala i razvoja reproduk-
tivnih organa, {tetnika {umskoga sjemena, ekolo{kih prilika u progalama {umskih 
sastojina i prirodne obnove {umskih sastojina.
Dosada{nje rasprave o punom urodu, sa stanovi{ta reproduktivne strategije 
{umskoga drve}a (Thomas i Packham 2007) te evolucijske ekologije i selekcijskoga 
pritiska (Kelly i Sork 2002, Piovesan i Adams 2005) ukazuju na ~injenicu da su 
pojedine vrste opstale sve do dana{njih dana zahvaljuju}i upravo punom urodu. 
Opstanak je bio zajam~en samo onim jedinkama kod kojih se zametanje i diferen-
cijacija cvjetova odvijala pod izrazitom interaktivnom kontrolom klimatskih ~im-
benika i rezervnoga hraniva koje je stablo u danom trenutku imalo na raspolaganju 
(Janzen 1971, Isagi i dr. 1997, Kelly i Sork 2002, Satake i Iwasa 2000). Prema 
Chapin i dr. (1990) puni urod kao specifi~na reproduktivna strategija pojedinih 
vrsta {umskoga drve}a mo`e se poistovjetiti s ekonomskim terminom „ekonomija 
razmjera ili obujma“. Taj termin opisuje teoriju pojave punoga uroda koja se temelji 
na ulaganju ve}e koli~ine resursa (rezervnih hraniva) u skladu s najpovoljnijim 
uvjetima na tr`i{tu (u okoli{u).
U kona~nici, pojava punoga uroda pokazala se kao odre|ena prednost u odno-
su na uzastopnu pojavu manjih uroda svake godine. Ta prednost ogleda se u 
pove}anom uspjehu polinacije, smanjenju brojnosti populacija {tetnika rasplodnih 
organa {umskoga drve}a (cvjetovi i plodovi) te razno{enju odre|ene koli~ine sje-
mena na ve}e udaljenosti od mati~nih stabala (Kelly i Sork 2002, Piovesan i Adams 
2005, Thomas i Packham 2007).
Pove}ani uspjeh polinacije – ve}ina {umskoga drve}a koje se odlikuje punim 
urodom tijekom svoga filogenetskog razvoja zadr`alo je anemofilni na~in opra-
{ivanja, koji je dodatno pobolj{an istaknutim polo`ajem mu{kih i `enskih cvjetova 
koji se nalaze na vr{cima grana. Te{ko}a da se polen pomo}u vjetra prenese to~no 
na nju{ku tu~ka `enskoga cvijeta kompenzira se njegovom masovnom produkcijom 
(Mägdefrau i Ehrendorfer 1988), {to se ne doga|a svake godine ve} samo u godini 
punoga uroda. Masovna produkcija polena posljedica je zametanja velikoga broja 
mu{kih cvjetova {to uvelike pove}ava broj oplo|enih jajnih stanica u `enskim cvje-
tovima, te na posljetku pozitivno utje~e na broj dozrelih plodova (Schüler 2005).
Smanjenje brojnosti populacija {tetnika reproduktivnih organa {umskoga drve-
}a izostankom ili vrlo oskudnim urodom u godinama izme|u dvaju punih uroda, 
divlja~, glodavci i ptice ostaju uskra}eni za prijeko potrebnu hranu {to im ote`ava 
pre`ivljavanje zimskih mjeseci. U tom slu~aju dolazi do smanjenja brojnosti pojedi-
nih vrsta krupne i sitne divlja~i, glodavaca, ptica i ostalih vrsta koje predstavljaju 
konzumente {umskoga sjemena (Kelly i Sork 2002, prema Boucher 1981, Crawely 
i Long 1995, Wolff 1996, Forget i dr. 1999, Van der Wall 2001, Theimer 2001) te 
{tetnih kukaca (Kelly i Sork 2002 prema McQuilkin i Musbach 1977, Sork 1983, 
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Schupp 1990, Crawley i Long 1995). Primjerice, {tetnim kukcima uslijed izostanka 
uroda onemogu}eno je odvijanje cjelokupnoga `ivotnoga ciklusa, {to utje~e na 
smanjenje njihove brojnosti. Stoga je brojnost {tetnika {umskoga sjemena i plodova 
u godinama pojave punoga uroda znatno manja u odnosu na godine izme|u dvaju 
punih uroda (Den Ouden 2005).
Razno{enje sjemena na ve}e udaljenosti od mati~nih stabala – u godinama kada 
se pojavi puni urod konzumenti plodova se vrlo brzo njima zasite te ih nakon toga 
raznose i pohranjuju u velikim koli~inama kao rezervne zalihe za zimske mjesece, 
~esto puta na ve}im udaljenostima od mati~nih stabala. Na tako pohranjene plodo-
ve ptice, vjeverice i glodavci ~esto puta zaborave, te na taj na~in doprinose njihovu 
rasprostiranju (Van der Wall 1997). Utjecaj ptica i sitnih glodavaca na rasprosti-
ranje plodova i sjemena posebno je izra`eno u godinama punoga uroda za razliku 
od onih godina kada je urod slab. Primjerice, poznato je kako su upravo ptice ima-
le presudan utjecaj na brzinu i dinamiku postglacijalne kolonizacije pojedinih vrsta 
{umskoga drve}a, a posebice onih koje su se odlikovale pojavom punoga uroda 
(Johnsnon i Webb 1989).
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WHICH ECOPHYSIOLOGICAL FACTORS INFLUENCE 
REPRODUCTION OF FOREST TREES AND WHETHER TREES 
PRODUCED SEED MORE FREQUANTLY AND ABUNDANTLY 
IN THE PAST?
SUMMARY
Masting, or an abundant fruiting of forest trees in intermittent intervals in a broader 
geographical area, represents an evolutionary advantage which has ensured survival of cer-
tain forest tree species up till today. Due to the selection pressure, surviving individuals are 
the ones which underwent initiation and differentiation of flowers under the influence of 
strong interactive control of climatic factors and nutrients which a particular individual tree 
had at its disposal. In other words, initiation and differentiation of a large number of flowers 
occurs only under the influence of both, sufficient amount of nutrients and favourable cli-
matic conditions, which is also a basic requirement for the occurrence of masting. The advan-
tage of masting occurrence is reflected in an increased success of pollination, decreased popu-
lations of pests affecting reproductive organs of forest trees, and dissemination of particular 
amounts of seed to greater distances from parent trees.
Particular phases of forest tree fruit development take place under the influence of a 
specific interaction of physiological processes within the plant organism (hormonal control, 
mineral nutrition and carbohydrate metabolism) which are stimulated, and to a certain de-
gree controlled, by the climatic factors (air temperature,amount of precipitation, relative 
humidity of air, etc.). Under favourable climatic conditions, a portion of nutrients which 
forest trees have at their disposal gets used in fruit development, which is reflected in great 
amount of initiated anddifferentiated flowers. The amount of nutrients which would be in-
vested in fruit development depends greatly on the site quality. Trees grown in high quality 
environment, as opposed to those grown in lower site quality, replenish their nutrient re-
serves more rapidly despite having identical climatic growth conditions, thanks to a more 
intensive photosynthetic activity, which in turn results in an increased seed production.
Key words: forest trees, fruiting, masting, physiological factors, climatic factors
